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花粉内栄養細胞の分化とクロマチン
Chromatin in the differentiation of vegetative cell within pollen
田中　一朗　　最上　則史　　佐野弥生子
（横浜市立大学大学院生命ナノシステム科学研究科）
１．はじめに─栄養細胞とは─
被子植物の雄性配偶体である花粉には、構造と機能を大きく異にする二種類の
細胞が含まれる。一つは、雄性配偶子的細胞である雄原細胞もしくはそれが分裂
した雄性配偶子の精細胞であり、それらは被子植物特有の重複受精に直接関与す
る細胞である。もう一方は、受精に直接関与しない栄養細胞（vegetative cell）
であり、花粉管を伸長することによって、雄性配偶子を胚のうにまで運搬する
（従って、花粉管細胞と呼ばれることもある）。両細胞は、減数分裂後の小胞子の
最初の不等細胞分裂（小胞子分裂）によって形成され、まもなく大細胞の栄養細
胞が小細胞の雄原細胞を「入れ子」の状態で取り囲むようになるため、栄養細胞
が実質花粉の主細胞になる。そして、雄性配偶体的細胞として、植物細胞の中で
最も特異な、かつ驚異的な成長ともいえる花粉管伸長が可能な細胞へと分化する
（図１）。すなわち、花粉内栄養細胞は花粉管伸長能を有する細胞である。一方で、
生殖系列から離脱し、DNAの複製ならびに分裂能を無くした細胞である。
栄養細胞は、ただ大型の細胞というだけでなく、細胞質に富み、字のごとくエ
ネルギー源としてのデンプンや脂質、RNAやタンパク質が多い（図２）。すなわ
ち、代謝が活発な細胞であり、その遺伝子発現の制御には興味がもたれる。最近
の分子生物学的研究は、こうした花粉内栄養細胞の遺伝子発現プロファイルも明
らかにしつつあり、通常の体細胞のそれとは大きく異なることが示されている。
一方で、細胞の遺伝子発現に最も大きな影響を与えると考えられる核のクロマチ
図１　栄養細胞の形成と分化
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ン構築についても新たな知見が得られつつある。
そこで、本稿では、花粉内栄養細胞の機能分化について、栄養核クロマチンの
解析を基に、その特異性を議論したい。栄養細胞の分化は、受精に直結しないと
はいえ、被子植物の受精成立のためには必須であり、その制御機構の解明は被子
植物の有性生殖の理解のために重要であると考えられる。
２．栄養細胞で発現する遺伝子群
今日、花粉で発現する遺伝子プロファイルがモデル植物のシロイヌナズナを中
心に明らかにされている１）。それによると、半数性（n）の花粉は、通常の２倍
性（2n）の栄養組織と重複して発現する遺伝子を多く含むものの、栄養組織では
発現のみられない特異的な遺伝子の割合が極めて高いことが示されている。その
中には、シグナル伝達に関する遺伝子や細胞壁の合成に関する遺伝子が多く含ま
れ、花粉内栄養細胞で特異的に発現していると考えられる遺伝子群の存在が推測
される。これらはlate pollen genes と名づけられ、花粉管の伸長（花粉管壁の合
成）や雌しべとの相互作用に機能していることが期待されている２）。栄養細胞で
発現した遺伝子の産物は、花粉の成熟過程でタンパク質に翻訳される場合もあれ
ば、受粉後の吸水までmRNAのままで栄養細胞質に蓄積されている場合もある。
また、翻訳されるタンパク質の中には、アレルゲンとして花粉症の原因となるタ
ンパク質も知られており、今ではアレルゲンも花粉機能に重要であると一般に考
えられている３）。
栄養細胞で特異的に発現している遺伝子は、トマト、トウモロコシ、タバコな
どでも見出されており、それらのプロモーターは顕著な花粉特異性を示す４）。実
際、トウモロコシのZm13プロモーターは、レポーター遺伝子のGUS（β-グルク
図２　栄養細胞質に蓄積された
デンプン粒（PAS染色）
図３　Zm13プロモーターに
よって栄養細胞で発現
誘導されたGUS
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ロニダーゼ）と連結することにより、テッポウユリでも栄養細胞でのみ発現する
ことが確かめられる（図３）。
栄養細胞で発現する遺伝子は、テッポウユリにおいてもいくつか単離されてい
る５）。LP28遺伝子は、花粉の成熟過程において特異的に発現する遺伝子であり、
乾燥耐性関連タンパク質であるLEA（Late Embryogenesis Abundant）タンパク
質と相同性が見られる。LP28は、花粉の発生につれて栄養細胞質内に徐々に蓄
積し、休眠状態にある成熟花粉では栄養細胞質内の液胞内に多く存在していた
（図４A）。一方、代謝が活発な花粉管内において、LP28をZm13プロモーターの
制御下で一過的に高発現させると、分泌小胞内に移行したLP28が花粉管先端へ
輸送された後、花粉管壁の構成成分であるカロースと共局在することが示された
（図４B）。さらに、LP28はカロースとの結合能をもつことから、花粉管伸長中の
細胞壁において何らかのストレス耐性に機能する可能性が示された。
３．栄養核クロマチンの形態学的･生化学的特徴
古くから、栄養細胞の核である栄養核は姉妹核である雄原核に比べて酢酸カー
ミンや酢酸オルセイン染色による染色性が極めて弱いことが知られている。雄性
配偶子核である雄原核や精核は、動物の精子核同様、そのクロマチンが高度に凝
縮し、染色性が高いのに対し、一方の栄養核はほとんど染色されない。アマリリ
スなどのように、通常の光学顕微鏡ではまったく検出されないものもある。
DNAに対する検出感度の高いDAPI染色（蛍光顕微鏡）においても、栄養核クロ
マチンは姉妹核の雄原核クロマチンに比べてそのクロマチンが分散型であること
がわかる（図５A）。一般に、核の中で、クロマチンが分散している部分はユー
クロマチン、逆に凝縮している部分はヘテロクロマチンと呼ばれているが、正に
図４　ユリ花粉におけるLP28の局在
Ａ 免疫電子顕微鏡法による成熟花粉におけるLP28の局在
左：形態像　右：免疫染色像
Ｂ Zm13プロモーターによって栄養細胞質で発現させたLP28
左：GFP 右：LP28-GFP
Ａ Ｂ
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雄性配偶子核はヘテロクロマチン状態、栄養核はユークロマチン状態といえる。
ただし、ユークロマチン化した栄養核にもヘテロクロマチン領域は認められる
（図５B）。また、形成直後の栄養核には大きな核小体がみられるが、発達過程で
徐々に小さくなり、成熟花粉では消失している。
こうした栄養核の形態学的知見の裏付けとして、我々はテッポウユリの花粉か
ら単離した栄養核のクロマチン組成を初めて生化学的に解析した。その結果、真
核生物のクロマチンは基本的な５種類のヒストン種（H1, H2A, H2B, H3, H4）で
構成されているが、クロマチンが分散型である栄養核も普遍的なコアヒストン種
のH2A, H2B, H3, H4はいずれも葉などの体細胞核と同程度に有していることが明
らかとなった６）。ところが、リンカーヒストンであるヒストンH1はその発生過
程で顕著に減少することが認められた７）。リンカーヒストンのH1はクロマチン
の凝縮、遺伝子の不活性化に最も影響を与えるヒストン種であることから、栄養
核におけるヒストンH1の消失はそのユークロマチン化、そして遺伝子発現の活
性化に関与する現象と考えられた。
一方、テッポウユリ花粉におけるヒストン遺伝子の解析の中で、ヒストンH3
の変種であるヒストンH3.3が栄養細胞で特異的に発現していることが見出された
８）。栄養細胞はDNAの複製を行わない細胞であるので、このヒストンH3.3の発
現はDNA複製非依存的発現である。単離したヒストンH3.3遺伝子を基に、特異
的抗体を作製し、花粉に蛍光抗体法を適用したところ、栄養核が特異的に染色さ
れた９）。従って、ヒストンH3.3はユークロマチン化した栄養核クロマチンに付加
的に取り込まれると推察される。ヒストンH3.3は、ショウジョウバエでは、活性
クロマチンに局在することが示されており、栄養核クロマチンの遺伝子活性化に
関与することが期待された。
４．栄養核クロマチンのエピジェネティック制御
遺伝子発現の活性化や不活性化を制御するクロマチンタンパク質がいくつか報
告される中、既存のヒストンの修飾が遺伝子発現に大きな影響を与えることが明
図５　テッポウユリ花粉切片のDAPI染色像
A 花粉全体像
（GN；雄原核、VN；栄養核）
B Aの栄養核の拡大図
（Eu；ユークロマチン、
He；ヘテロクロマチン）
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らかになってきた。すなわち、エピジェネティック（後成的）制御である。特に、
ヒストンH3のメチル化やヒストンH4のアセチル化が盛んに研究されている。遺
伝子発現を活性化させるか、不活性化させるかは、修飾の種類が関与するだけで
なく、修飾される各ヒストン種のリジン残基の位置が重要である。一般的には、
H3K4me（ヒストンH3の4番目のリジンのメチル化）、H3K36me（ヒストンH3の
36番目のリジンのメチル化）、H4Kac（ヒストンH4の5,8,12,16番目のリジンのア
セチル化）などは遺伝子の活性化、逆にH3K9me（ヒストンH3の9番目のリジン
のメチル化）やH3K27me（ヒストンH3の27番目のリジンのメチル化）などは遺
伝子の不活性化のマーカーとされている。
花粉における修飾もすでにいくつかの植物種で報告されている。テッポウユリ
では、予想に反して、栄養核におけるH4KacやH3K4meの程度が低く、逆に雄原
核におけるH3K4meの程度が高いことが報告された10）。このことから、クロマチ
ンが凝縮している雄原核の遺伝子も活性化されていると推定された。我々も同様
の蛍光抗体法によって、テッポウユリ花粉発生過程におけるクロマチン修飾を詳
細に解析したところ、成熟花粉では、H3K9meやH3K27meはいずれも雄原核よ
り栄養核で高かった11）。特に、H3K27me2（ヒストンH3の27番目のリジンのジ
メチル化）やH3K27me3（ヒストンH3の27番目のリジンのトリメチル化）のシ
グナルはいずれも栄養核特異的に観察された（図６A）。ところが、H3K27me2の
シグナルはDNAのシグナル（DAPI染色）とほぼ一致したのに対し、H3K27me3
のシグナルは一致せずユークロマチン領域に局在していた（図６B）。H3K27me3
は遺伝子の不活性化に機能することが報告されていることから、成熟花粉の栄養
核クロマチンは分散していながら、その遺伝子活性は低いと推定された。他の種
でも、成熟花粉における栄養核の遺伝子活性は雄原核のそれに比べて低いことが
示唆されている12）。一方、栄養核におけるH3K4meやH3K36meが受粉後の花粉
機能にとって重要であることも示されている13）。
また、テッポウユリ栄養核のこうした修飾を通常の体細胞核と比較したところ、
体細胞核ではH3K9meやH3K27meのシグナルがいずれもヘテロクロマチン領域
と一致したことから、栄養核の修飾パターンはテッポウユリの核の中でもユニー
クなものと判断された。
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５．栄養細胞の遺伝子発現制御機構
テッポウユリの栄養核クロマチンに関して、我々が見出した三つの特徴、すな
わちヒストンH1の消失、ヒストンH3.3 の付加、ヒストンH3のリジン27トリメチ
ル化の局在を基に、栄養細胞の遺伝子発現制御について考察してみたい（図７）。
まず、花粉発生では、核の栄養核化が優先されることが知られている14）。それ
は、正常な小胞子分裂（不等細胞分裂）ができなかった場合、等分裂した二つの
細胞や分裂自体が阻害された一核性花粉はいずれも花粉管伸長が可能になり、そ
れらの核の遺伝子発現パターンは栄養核のものになるからである。その際、一核
性花粉の核ではやはりヒストンH１の消失が起こる。従って、小胞子の発生過程
で作られる細胞質性の因子が、分裂期を経てクロマチンからヒストンH1を徐々
に取り去ることで、そのクロマチンをユークロマチン化し、多くの栄養細胞特異
的遺伝子群の発現を可能にすることが想定される。栄養細胞特異的遺伝子群は通
常の体細胞ではその発現が完全に抑制されている遺伝子なので、それらの発現誘
導には普通の細胞ではみられない大規模なヒストンH１の除去が必要なのかもし
れない。一方、最近の雄性配偶子特異的遺伝子の発現制御機構の解析から、通常
図６　ユリ成熟花粉の抗体染色像
Ａ 花粉全体像
H3K9me2、H3K27me2、
H3K27me3の抗体染色像（FITC）と、
そのDAPI染色像（DAPI）
（GN；雄原核、VN；栄養核）
Ｂ Ａの栄養核の拡大図
Ａ
Ｂ
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の体細胞や栄養細胞では雄性配偶子特異的遺伝子の発現がサイレンシング因子に
よって恒常的に抑制されていることが明らかにされた15）。従って、それらの遺伝
子は栄養核クロマチンの中でもヘテロクロマチン状態にあるのであろう。ところ
が、遺伝子発現が活性化された栄養細胞は、それによってデンプンの蓄積や花粉
管伸長の準備を行うが、やがて葯内の脱水化とともにその活発な遺伝子発現を停
止することが予想される。実際、栄養核の遺伝子活性は未成熟期で高く、成熟す
るにつれて低下することが報告されている16）。花粉の成熟過程でみられた栄養核
のユークロマチンにおけるヒストンH3のリジン27トリメチル化は、栄養細胞特
異的遺伝子群の一時的な発現抑制に関わっているのかもしれない。通常の体細胞
では、発現を抑制する遺伝子をヘテロクロマチン化するのに対し、一時的に発現
を抑制された栄養細胞は、受粉後の吸水により、その遺伝子発現をすぐに再開し
なければならない。そのためには、ユークロマチン状態を維持しておく必要があ
り、ヒストンH3.3の成熟過程での付加は通常ではみられないユニークなクロマチ
ン構築の表れかもしれない。
さらに、通常の体細胞とは異なり、栄養細胞は分裂能を失っているが、それも
クロマチンの特異な構築の反映と考えられる。なぜなら、花粉培養などにおいて、
正常な栄養細胞の分化が阻害されると、それらは増殖細胞へ転換することが知ら
れているが、それは栄養核特有のクロマチン構築ができなかったからと解釈でき
る。
図７　花粉成熟過程における栄養核クロマチンの変化の模式図
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６．おわりに
以上、花粉内の栄養細胞が遺伝子発現の強さやパターンならびにクロマチン構
築において、極めて特殊な細胞であることを主にテッポウユリの場合で紹介した。
その栄養細胞を主細胞とするテッポウユリの花粉は、その大きさが100μm程度
であるが、生じる花粉管の長さは自分の1000倍、すなわち10cmを超える。従っ
て、花粉管の伸長は栄養細胞の盛んな代謝によって支えられていることになるが、
栄養細胞の遺伝子発現制御機構をクロマチンレベルで解明したとしても、細胞の
特異な成長様式である花粉管伸長機構の解明にはまだまだ道は遠いと言わざるを
得ない。
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